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Миниатюризация, или уменьшение размеров тела, — широко распространенное явление
в эволюции животных и одно из основных направлений эволюции насекомых. Известно, что
размер тела, особенно предельно малый, представляет собой важнейшую характеристику и
во многом определяет морфологию, физиологию и биологию животных. Миниатюризация при­
водит к значительным перестройкам в строении насекомых, затрагивающим практически все
органы и ткани. У мельчайших насекомых, размеры которых сравнимы с размерами однокле­
точных организмов, возникают модификации не только на уровне органов, но и на клеточном
уровне. Миниатюризация сопровождается аллометрическими изменениями во многих систе­
мах органов. В разных группах насекомых есть как общие, так и уникальные последствия ми­
ниатюризации.
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Первые работы, специально посвященные изу­
чению влияния размеров на строение насекомых,
появились почти 70 лет назад [1, 2]. Затем после­
довали отдельные работы, посвященные строению
миниатюрных насекомых [3—5], а масштабное изу­
чение влияния миниатюризации на строение на­
секомых началось всего десять лет назад [6, 7]. Оно
переросло в целое научное направление, в котором
в последнее время выходит более 15 публикаций
ежегодно (WoS). Наиболее активно изучается общая
морфология [5, 7—12], нервная система [6, 13—18],
зрительная система [19, 20] и мускулатура [21—23].
В последнее время закономерности, связанные с
миниатюризацией, обсуждаются не только в мор­
фологических, но и в таксономических публика­
циях [24, 25]. Отдельного внимания заслуживает
новое формирующееся направление изучения ра­
боты ЦНС микронасекомых и других миниатюр­
ных членистоногих, которое в значительной сте­
пени опирается на обнаруженные морфологические
закономерности строения ЦНС насекомых, свя­
занные с миниатюризацией [26—30, 16].

Влияние миниатюризации
на строение животных

Особенности строения, связанные с миниатю­
ризацией, объединяются в три группы [31]: редук­
ции и структурные упрощения, новообразования,
увеличение изменчивости. Последняя группа раз­
работана только для амфибий [32—35]. Согласно
геометрическому подходу к анализу влияния раз­
меров тела на строение животных, масштабирова­
ние (масштабное копирование, scaling) может про­
исходить тремя путями: изометрические изменения,

аллометрические изменения и появление новой
конструкции [36]. У насекомых обнаружены все пе­
речисленные варианты эффектов миниатюризации.

К.Б. Городков в своей статье [37] приводит по­
рог миниатюризации (пумилизации) — около 1 мм,
за которым следует резкое упрощение, называемое
им пумилистической дегенерацией. Отметим, что
это справедливо для многих групп беспозвоночных
животных [38, 39]. Тем не менее микронасекомые
переходят этот порог без заметного упрощения
строения, а некоторые из них имеют ряд новооб­
разований. Таким образом, у насекомых наблюда­
ется поразительная возможность масштабирования
биологических структур и процессов: мельчайшие
насекомые отличаются от большинства других со­
поставимых по размеру животных принципиально
более высоким уровнем структурной организации
и значительно бo ґльшим числом клеток. Структур­
ные преобразования при миниатюризации у насе­
комых связаны с отказом от определенных функ­
ций жизнедеятельности (отсутствие крыльев, ног,
ротового аппарата, органов чувств) или значитель­
ным изменением соотношения действующих фи­
зических сил и относительных параметров среды,
таких как капиллярные силы, вязкость воздуха,
скорость диффузии (редукция трахейной и крове­
носной систем, птилоптерия).

Особенности строения насекомых,
связанные с миниатюризацией

Сравнивая морфологические изменения, свя­
занные с уменьшением размеров тела, можно ви­
деть, что большинство из них представляют собой
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параллелизмы в разных группах насекомых, но
имеются и уникальные преобразования, отмечен­
ные для отдельных микронасекомых [12, 40].

Основные параллелизмы, характерные для боль­
шинства микронасекомых:

Ѓ редукция швов и слияние склеритов скеле­
та головы имаго и личинок;

Ѓ упрощение тенториума; слияние склеритов
грудного отдела имаго;

Ѓ отсутствие большинства склеритов и край­
не низкая склеротизация покровов личинок;

Ѓ упрощение эндоскелета; птилоптерия;

Ѓ сокращение числа жилок в крыле;

Ѓ гиподерма из сильно уплощенных клеток;

Ѓ упрощение дифференцировки пищеваритель­
ного канала;

Ѓ редукция мускулатуры кишечника;

Ѓ сокращение числа мальпигиевых сосудов;

Ѓ упрощение кровеносной системы; упроще­
ние трахейной системы имаго и личинок (со­
кращение числа дыхалец);

Ѓ олигомеризация и концентрация ЦНС;

Ѓ асимметрия ЦНС;

Ѓ увеличение ядерно­цитоплазматического ин­
декса в нейронах; значительное уменьшение
размеров и числа нейронов;

Ѓ увеличение относительного объема ЦНС и
мозга;

Ѓ многократное уменьшение числа оммати­
диев и сенсилл;

Ѓ сокращение числа овариол; увеличение от­
носительного объема половой системы.

Параллелизмы, характерные для части микро­
насекомых:

Ѓ сокращение числа члеников антенн, щупи­
ков, лапок (Ptiliidae, Mymaridae, Trichogram­
matidae);

Ѓ сокращение числа тергитов и стернитов
(имаго Mymaridae и Trichogrammatidae);

Ѓ упрощение копулятивного аппарата самцов
(Ptiliidae, Corylophidae);

Ѓ отсутствие дифференцировки кутикулы на
экзо­ и эндокутикулу (Mymaridae и Tricho­
grammatidae);

Ѓ редукция трахейной системы и переход к
частично или полностью кожному дыханию
у личинок (Ptiliidae, Mymaridae, Trichogram­
matidae);

Ѓ отсутствие сердца (имаго и личинки Ptiliidae,
имаго и личинки Trichogrammatidae, личин­
ки Mymaridae);

Ѓ смещение брюшных ганглиев в грудной от­
дел (Liposcelididae, Ptiliidae, Corylophidae);

Ѓ значительное увеличение степени компакти­
зации хроматина в ядрах нейронов (Ptiliidae,
Trichogrammatidae, Mymaridae);

Ѓ редукция отдельных мышц; дезэмбриониза­
ция и сильное упрощение строения личинок
(Mymaridae, Trichogrammatidae; [41—43]).

Уникальные особенности отдельных микронасе­
комых (обнаруженные в пределах одного семейства
или отряда микронасекомых):

Ѓ отсутствие метафурки у имаго (Megaphragma);

Ѓ отсутствие всех элементов эндоскелета груди
(личинка первого возраста Mengenilla cho­
bauti; [21]);

Ѓ асимметричный ротовой аппарат (Thysano­
ptera);

Ѓ механизм складывания, удерживания и за­
щиты крыла (Ptiliidae);

Ѓ вытеснение гемолимфы паренхимоподобным
жировым телом (Ptiliidae);

Ѓ частичное смещение средней кишки в голо­
ву (нимфа Liposcelis);

Ѓ полное смещение головного мозга в грудной
отдел имаго (Corylophidae);

Ѓ лизис тел и ядер нейронов (Megaphragma);

Ѓ отсутствие нейрилеммы (Megaphragma);

Ѓ лизис крыловой мускулатуры при развитии
половых продуктов (Sericoderus);

Ѓ непарные гонады (Ptiliidae);

Ѓ критическое упрощение строения самца Di­
copomorpha.

Мельчайшие насекомые и все насекомые мень­
ше 0,4 мм длиной относятся к насекомым с пол­
ным превращением. Более крупные размеры ме­
льчайших представителей насекомых с неполным
превращением можно объяснить практически оди­
наковым планом строения нимф и имаго. В этом
случае в качестве основной ограничивающей стадии
необходимо рассматривать не имаго, а личинку пер­
вого возраста, так как именно ее размер, с одной
стороны, ограничивает размер яйца, а с другой сто­
роны, она имеет почти такое же строение, как има­
го. Возможность стадийной олигомеризации у Ho­
lometabola [44] дает им боґльшие возможности для
миниатюризации по сравнению с Hemimetabola.

Все насекомые с длиной тела менее 0,3 мм
относятся к наездникам­яйцеедам, что во многом
определяется значительным упрощением строения
личинок, сильной дэзэмбрионизацией и обедне­
нием яйца желтком вплоть до полной алециталь­
ности, которые возможны при развитии личинок
в яйцах хозяев [42].

Сравнение последствий миниатюризации
в разных группах животных

Наземные членистоногие. Мельчайшими чле­
нистоногими являются клещи из семейства Mic­
rodispidae — Cochlodispus minimus Mahunka, 1976
79 мкм длиной [45] и Microdispus australis Mahun­
ka, 1969 82 мкм длиной [46]. Близкие по разме­
ру наиболее мелкие Eriophyidae — это Indosetacus
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rhinacanthi Ghosh & Chakrabarti, 1987 86 мкм дли­
ной [47]. Мельчайшие ногохвостки имеют длину
120 мкм [48]. При этом строение Microdispidae и
мельчайших ногохвосток не исследовано, а в стро­
ении Eriophyidae и самых мелких насекомых об­
наруживается много общих особенностей, связан­
ных с миниатюризацией: редукция сердца и вытес­
нение гемолимфы жировым телом, значительное
уменьшение размера нейронов, отсутствие нейри­
леммы, непарные гонады, отсутствие органов ды­
хания, десмосомообразное крепление мускулату­
ры к скелету [49]. Однако некоторые особенности
строения четырехногих клещей, такие как мор­
фологически гладкая мускулатура, синцитиальная
гиподерма, лизис кишечника во время развития
яйца [49], не обнаружены у насекомых. Респира­
торная система упрощается или отсутствует также
у многих ногохвосток [50]. Увеличение относитель­
ного объема ЦНС и мозга, уменьшение размера
нейронов и смещение части ганглиев в коксаль­
ную зону, описанные у миниатюрных пауков [51],
также наблюдаются и у микронасекомых.

Другие беспозвоночные. Мельчайшие насеко­
мые — одни из мельчайших многоклеточных жи­
вотных, меньше них лишь отдельные представи­
тели нескольких групп беспозвоночных животных.
Самые мелкие многоклеточные животные — ко­
ловратки, длина Ascomorpha minima Hofstein, 1909,
мельчайшего их представителя, — всего 43 мкм [52].
Среди других типов взрослые животные с длиной
тела менее 140 мкм (длина самца Dicopomorpha
echmepterygis) описаны у лорицифер, мельчайший
представитель которых имеет длину 108 мкм [53],
гастротрихов, мельчайший из которых равен 70 мкм
в длину [54]; мельчайшие аннелиды — 50 мкм [55],
мельчайшие ракообразные — 94 мкм [56].

Миниатюризация беспозвоночных животных
чаще всего связана с интерстициальным образом
жизни [38, 39, 57—61] или паразитизмом [62—65],
в том числе и паразитизмом многоклеточных ор­
ганизмов в одноклеточных формах [66]. Миниа­
тюризация в большинстве случаев сопровождает­
ся регрессивной эволюцией и множественными
редукциями [38, 39]. Несмотря на это, некоторые
миниатюрные беспозвоночные имеют и новооб­
разования, например оригинальные глоточные мы­
шечные органы и непарные копулятивные орга­
ны самцов у полихет [60]. К новообразованиям
можно отнести и сотовидную структуру с неясной
функцией у тантулокарид [65]. Во многих случаях
миниатюризация у беспозвоночных животных свя­
зана с изменениями в ходе индивидуального раз­
вития в виде гетерохронии [67, 68], педоморфо­
за [39, 69] или прогенеза [60, 70]. Некоторые виды
имеют карликовых самцов [71—75]. Отдельное яв­
ление в рамках миниатюризации животных пред­
ставляет уменьшение размеров отдельных особей
у колониальных животных, но его сложно сравни­
вать с другими случаями миниатюризации [37].

Из общих с насекомыми следствий миниатю­
ризации можно отметить редукцию кровеносной
системы и отсутствие сердца, которые наблюда­
ются у мельчайших архианнелид [1], моллю­
сков [76], ракообразных [77] и тихоходок [78].
Для многих мелких беспозвоночных характерны
непарные гонады, например для тихоходок и ко­
ловраток [78]. У некоторых микронасекомых го­
нады также становятся непарными. У большин­
ства миниатюрных беспозвоночных животных
упрощается дыхательная система [37].

У большинства очень мелких животных (Ro­
tatoria, Loricifera, Nematoda) насчитывается около
тысячи клеток, у многих наблюдается эвтелия —
постоянное число и расположение клеток [78]. Так,
тело коловратки Epiphanes senta (Mu�ller, 1773) со­
стоит из 959 клеток, из которых 183 — нейроны [79],
а Asplanchna brightwelli — из 900 клеток, из кото­
рых 196—200 — нейроны [80]. В теле даже не са­
мой мелкой нематоды Caenorhabditis elegans Gosse,
1850 всего 959—1031 клеток, 302—381 из них —
нейроны [81, 82]. Между тем даже у мельчайше­
го летающего насекомого Megaphragma mymaripen­
ne (Hymenoptera: Trichogrammatidae, длина тела
220 мкм) в теле (без конечностей и придатков) на­
считывается 8350—8600 клеток, из них около 7400—
клетки ЦНС, 111 — клетки кишечника, 44 — маль­
пигиевых сосудов, 585 — мускулатуры, 160 — по­
ловой системы, 139 — жирового тела. Таким обра­
зом, у мельчайших насекомых клеток на порядок
больше, чем у других представителей микромира.
Также насекомых отличает отсутствие эвтелии.
Число клеток во всех органах различается между
экземплярами, положение клеток также не оди­
наково, и даже парные органы одного экземпляра
состоят из разного количества клеток, и их ядра
имеют различное расположение. Например, одна
из крупных летательных мышц (IIdvm1) у одного
экземпляра M. mymaripenne содержит: левая — 27,
правая — 30 ядер, а у другого экземпляра — 18
и 17 соответственно. Удивительно, что жизнедея­
тельность всего организма поддерживают только
240—350 клеток метаболических систем и тканей
внутренней среды, т.е. менее 4% клеток обеспечи­
вают пищеварение, выделение, транспорт и запа­
сание продуктов обмена.

Позвоночные. Основное влияние миниатюри­
зации на строение позвоночных животных относит­
ся к редукциям и структурным упрощениям и сво­
дится к слиянию элементов скелета у рыб [83—85],
амфибий [32—35, 86, 87], рептилий [88, 89], млеко­
питающих [90] и упрощению органов чувств [83,
91—93]. Также у многих мелких позвоночных на­
блюдается аллометрия ЦНС [93—97]. Таким обра­
зом, можно видеть, что влияние миниатюризации
на строение позвоночных животных и насекомых
во многом схоже, но степень изменений у насеко­
мых существенно выше, что при столь различных
масштабах уменьшения размеров тела закономерно.
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Ступени миниатюризации

Как можно было видеть в предыдущих разде­
лах, микронасекомые имеют много общих особен­
ностей. Но вместе с тем имеются существенные
расхождения. Их можно объяснить, выделив сту­
пени миниатюризации.

Мы выделяем две ступени миниатюризации.
Первая характеризуется сохранением всех основ­
ных функций жизнедеятельности на всех стадиях
жизненного цикла. Она характерна в основном для
свободноживущих организмов (например, Ptiliidae,
Corylophydae, Thripidae). Вторая ступень опреде­
ляется потерей одной или нескольких основных
функций на одной или нескольких стадиях жиз­
ненного цикла. Потеря функций сопровождается
значительными редукциями в системах, за них от­
ветственных. Например, большинство Mymaridae
и Trichogrammatidae, имаго которых сохраняют все
функции жизнедеятельности, а личинки, кроме пер­
вого возраста, лишены органов чувств, движения.
Самец Dicopomorpha echmepterygis — самый яркий
пример второй ступни у насекомых: его личинки
теряют часть функций жизнедеятельности, как все
наездники­яйцееды, а имаго лишены крыльев, ро­
тового аппарата и пищеварительной системы.

Ступени миниатюризации не только обуслов­
ливают количество и характер морфологических
изменений, но и, главное, определяют факторы,
лимитирующие дальнейшее уменьшение размеров.
Предел миниатюризации насекомых на первой
ступени — 300 мкм (длина тела мельчайшего жест­
кокрылого). Только насекомые, утратившие часть

основных жизненных функций, имеют меньшие
размеры.

Заключение

Миниатюризация — одно из основных на­
правлений эволюции насекомых [98], и она тесно
связана с несколькими другими эволюционными
трендами. Паразитизм и миниатюризация сопря­
жены во многих группах насекомых и других бес­
позвоночных. Невозможно сказать, что является
причиной, а что следствием. Паразитизм позволяет
животным терять часть основных функций жизне­
деятельности и, следовательно, упрощать строение
и становиться мельче. Миниатюризация в свою
очередь дает паразитам дополнительные возмож­
ности в выборе хозяина и в развитии большего
числа паразитов на одном хозяине. Интерстици­
альный образ жизни также тесно связан с миниа­
тюризацией, особенно у водных беспозвоночных
и почвенных микроартропод.Образование карли­
ковых форм внутри вида, например карликовых
самцов, также связанно с миниатюризацией во
многих других группах животных. Dicopomorpha яв­
ляется самым ярким примером карликовых сам­
цов у насекомых и при этом не единственным:
карликовые самцы известны и у некоторых дру­
гих мелких насекомых [24].

* * *
Работа поддержана грантом Российского фонда

фундаментальных исследований (№ 14­04­00638)
и грантом Президента РФ (МК­1442.2014.4).
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THE CONSEQUENCES OF MINIATURIZATION IN INSECT MORPHOLOGY

А.А. Polilov

Miniaturization is a widespread trend in animal evolution and one of the principal directions of
evolution in insects. Body size, especially extremely small, largely determines the morphology, physio­
logy, and biology of animals. Miniaturization leads to considerable reorganizations of structure in in­
sects, affecting almost all organs and tissues. In the smallest insects, comparable in size to unicellular
organisms, modifications arise not only at the level of organs, but also at the cellular level. Miniatu­
rization is accompanied by allometric changes in many organ systems. The consequences of miniatu­
rization displayed by different insect taxa include both common and unique changes.
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